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Resumo geral  
 
O bioma Cerrado é localizado na planície central do Brasil e abrange 22% do 
país, sendo o segundo maior bioma brasileiro. Ocorre em áreas tropicais com clima 
fortemente estacional e apresenta formações florestais, savânicas e campestres, sendo 
que as formações savânicas constituem quase a metade da região do Cerrado. Dentro 
das formações florestais, savânicas e campestres é possível encontrar-se diversas 
fisionomias intermediárias, sendo a mata da galeria e o cerrado sensu strictu (s.s.), 
respectivamente, fisionomias florestais e savânicas desse bioma. Para se predizer a 
distribuição da vegetação sob climas alterados é essencial compreender os fatores que 
determinam a posição de um ecótono. O ecótono cerrado s.s. – mata de galeria é 
marcado por uma descontinuidade da densidade de árvores e composição de espécies. 
Ele não é determinado somente pelo ambiente, mas a composição de espécies também 
determina se um local específico é um cerrado ou uma mata de galeria. Isso significa 
que diferenças ecológicas e fisiológicas também determinantes na distribuição destes 
grupos de espécies. Poucas espécies ocorrem regularmente tanto no cerrado s.s. quanto 
na mata de galeria. Conseqüentemente, para se compreender a dinâmica do ecótono 
cerrado s.s. - mata, torna-se necessária uma compreensão das diferenças ecológicas 
entre os grupos funcionais do cerrado e da mata de galeria. O uso de pares congenéricos 
em estudos comparativos permite a exclusão da contribuição filogenética na 
determinação dos padrões ecológicos. O objetivo desse estudo foi executar uma 
caracterização ecofisiológica das espécies de cerrado e de mata de galeria em três 
escalas – bioquímica, fisiológica e anatômica, que são essenciais à compreensão do 
processo fotossintético, que é altamente conectado ao crescimento e à adaptação da 
planta ao ambiente. Folhas maduras de pares congenéricos de espécies arbóreas, sendo 
cada par do mesmo gênero, foram utilizadas. O padrão observado em termos 
anatômicos foi maior espessura foliar e também de suas partes constitutivas, como 
epiderme, cutícula e mesofilo para as espécies de cerrado s.s., comparadas às de mata de 
galeria. Altas incidências luminosas, escassez de água e nutrientes podem ter sido 
fatores direcionadores desse padrão, embora os caracteres filogenéticos de cada grupo 
funcional tenham grande influência na formação desses padrões. De maneira geral 
observa-se que o grupo funcional de cerrado s.s. apresenta uma maior capacidade 
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fotossintética em termos de área comparada ao grupo de mata de galeria. Tal grupo 
também apresenta uma maior eficiência do uso de água, como esperado, uma vez que o 
cerrado s.s. está exposto a condições mais adversas em termos de água, comparado às 
espécies de mata de galeria. Como esperado pelas condições de luz e crescimento, as 
espécies de mata de galeria apresentam uma maior área foliar específica comparada às 
espécies de cerrado s.s.. Pôde-se observar pelos parâmetros analisados nesse estudo que 
há a distinção dos dois grupos funcionais, que apresentam respostas fotossintéticas 
diferentes, e que essas diferenças tendem a se manter na estação chuvosa quando as 
diferenças ambientais são menos marcantes. No que concerne aos açúcares não 
estruturais, as diferenças entre os grupos funcionais e as estações foram observadas em 
termos dos componentes e não de valores totais.  Amido e sacarose apresentaram 
valores mais elevados nas espécies de mata comparadas às espécies de cerrado s.s.. Este 
fato pode estar relacionado a uma disponibilidade mais elevada de água e a uma maior 
capacidade fotossintética desse grupo funcional em termos de massa. Entre as estações, 
como esperado, os açúcares solúveis tiveram uma concentração mais elevada durante a 
estação seca enquanto que o amido foi mais concentrado na estação chuvosa. Houve, 
também, a presença de diversos outros açúcares, especialmente nas espécies do cerrado 
s.s. durante a estação seca. O papel desses açúcares está associado claramente com a 
osmoproteção, uma vez que durante a estação seca as espécies do cerrado s.s. têm 
menos disponibilidade da água do que as espécies de mata. Pode-se concluir, portanto, 
que nos três níveis estudados as espécies de mata de galeria e cerrado apresentam 
diferentes padrões relacionados à fotossíntese. Tais resultados aumentam o 
conhecimento da fisiologia e ecologia desses dois grupos funcionais, melhorando as 
bases de conhecimento para se realizar previsões do comportamento desses grupos 
funcionais em caso de mudanças climáticas mais intensas.  
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General abstract  
 
The Cerrado biome is located in the central plains of Brazil and constitutes 22% 
of the country, therefore being the second largest Brazilian biome. It occurs in tropical 
areas with strong seasonal climates and comprises forest, savanna and field formations, 
with the savannas constituting more than half of the region. Among these formations, it 
is possible to find several intermediate physiognomies, in which the gallery forests and 
the cerrado sensu strictu (s.s.) are, respectively, forestall and savanna physiognomies of 
this biome. To predict the distribution of the vegetation under modified climates it is 
essential to understand the factors that determine the position of an ecotone.  The 
boundary cerrado s.s. - gallery forest is marked by a discontinuity of the density of trees 
and composition of species. It is not only determined by the environment, but the 
species composition also determines if one certain place is a cerrado s.s. or a gallery 
forest.  This means that ecological and physiological differences will also determine the 
distribution of these groups of species. Few species regularly occur in the cerrado s.s as 
well as in the gallery forest. Consequently, to understand the dynamics of the ecotone it 
is necessary to understand the ecological differences between the functional groups of 
the cerrado s.s. and the gallery forest. The use of congeneric pairs in comparative 
studies allows the phylogenetic independence of the traits.  The objective of this study 
was to execute an ecophysiological characterization of the species of cerrado s.s. and 
gallery forest on three scales – biochemical, physiological and anatomical - which are 
essential to the understanding of the photosynthetic process, and highly connected to the 
growth and the adaptation of the plant to the environment.  Mature leaves of congeneric 
pairs of woody species, each pair of the same genera, had been used. The pattern in 
anatomical terms was greater thickness of the leaves and their constituent parts, such as 
epidermis, cuticule and mesophyll for the species of cerrado s.s., compared to the the 
gallery forest. High light incidence, drought and nutrient availability can be the driving 
factors of this pattern, although the phylogenetic characters of each functional group 
have a great influence on the formation of these standards. In general, it can be observed 
that the functional group of cerrado s.s. presents a higher photosynthetic capacity by 
area compared to the group of the gallery forest.  This group also presents higher water 
use efficiency, as expected, because cerrado s.s. develops in more adverse conditions in 
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terms of water availability than the species of gallery forest.  As expected for the 
conditions of light and growth, the species of gallery forest present a higher specific leaf 
area compared to the species of cerrado s.s.. The parameters analyzed in this study 
showed that there are two different functional groups, which present different 
photosynthetic responses, and that these differences tend to be mantained in the rainy 
season, when the environmental differences are less pronounced.  The differences 
between the functional groups and the seasons concerning the non-structural sugars had 
been observed in terms of quality, but not quantity.  Starch and sacarose presented 
higher values in the species of forest compared to the species of cerrado s.s. This result 
might be related to a higher water availability and to a higher photosynthetic capacity of 
this functional group. As expected, the soluble sugars had higher concentrations in the 
dry season while the starch was more abundant during the rainy season. The presence of 
other sugars was detected, especially in the species of the cerrado s.s. during the dry 
season. The role of these sugars is associated clearly with osmoprotection, since during 
the dry season the species of the cerrado s.s. have less water available than the forest 
species.  Therefore, it can be concluded that in all studied levels the species of cerrado 
s.s. and gallery forest present different patterns related to photosynthesis. Such results 
increase the knowledge of the physiology and ecology of these two functional groups, 
improving the knowledge to predict the behavior of these functional groups in case of 






1.1 Introdução  
O bioma Cerrado é localizado na planície central do Brasil (5-200ºS e 450--
60ºL). Abrange 1.783 milhões de km² do território do país, o que representa 22% da 
terra brasileira (Jepson, 2005). O Cerrado é o segundo maior bioma brasileiro, após a 
Amazônia, e um dos “hotspots” de biodiversidade do mundo (Myers et al., 2000; Silva 
& Bates, 2002). Esse bioma é o principal ecossistema savânico nacional. A terminologia 
Cerrado tem uma conotação regional no Brasil, enquanto que o termo savana, sendo 
mais genérico, é aplicado a diversos tipos de vegetação no mundo.  Em ambos os casos 
este tipo de vegetação ocorre em áreas tropicais com clima fortemente estacional e é 
caracterizada por uma camada gramínea rasteira intercalada por uma camada lenhosa de 
densidade variável (Batalha & Mantovani, 2000).    
O número de espécies de plantas vasculares no Cerrado excede a 7.000 
(Mendonça et al., 1998), e 44% de sua flora é endêmica (Myers et al., 2000). Quando se 
considera a fenologia das árvores, embora as plantas sempre-verdes sejam maioria no 
bioma Cerrado, as árvores decíduas ou semi-decíduas são encontradas freqüentemente, 
com a renovação das folhas ocorrendo na estação seca.  O clima do Cerrado é sazonal, 
com uma estação chuvosa e outra seca, com temperaturas médias que variam de 22-
27ºC. A média de precipitação anual é de 1500 mm (Klink & Machado, 2005).  Os 
solos do Cerrado são profundos, ácidos e distróficos, com concentrações elevadas de 
alumínio (Haridasan, 2000).  
O bioma Cerrado apresenta formações florestais, savânicas e campestres 
(Ribeiro & Walter, 1998).  As formações savânicas constituem quase a metade da 
região do Cerrado (Silva et al., 2006). Dentro das formações florestais, savânicas e 
campestres é possível encontrar, portanto, diversas fisionomias intermediárias, sendo o 
bioma Cerrado, então, um mosaico de muitas formações fisionômicas (Ribeiro & 
Walter, 1998).  Dentre essas fisionomias, a mata da galeria e o cerrado sensu strictu 
(cerrado s.s.) representam, respectivamente, uma mata típica e uma formação savânica 
desse bioma (Ribeiro & Walter, 1998).  
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As matas da galeria ocorrem ao longo dos cursos de água na região do Cerrado, 
e, embora representem uma parcela pequena desse bioma, são notáveis por sua 
diversidade, riqueza e pela sua proteção aos recursos hídricos e edáficos (Ribeiro, 
1998). A luz, a água, a temperatura e o solo estão entre os fatores mais importantes que 
influenciam o desenvolvimento deste complexo vegetacional, uma vez que exercem 
efeitos diretos nas taxas fotossintéticas, na abertura estomática e síntese de pigmentos 
(Kozlowski et al., 1991). As matas da galeria apresentam um número elevado de 
espécies, com um índice superior de diversidade aos encontrados em outros tipos de 
matas (Rezende, 1998).  Em conseqüência desta diversidade elevada de espécies, o 
bioma Cerrado apresenta uma grande complexidade estrutural (Ribeiro & Schiavini, 
1998).  Na maioria dos casos, o solo das matas da galeria tem uma boa drenagem e uma 
boa disponibilidade de água (Emmerich, 1990). A ciclagem de nutrientes nessas 
comunidades acontece principalmente na serrapilheira, onde os nutrientes são 
encontrados em concentrações mais elevadas na camada superficial do solo (Haridasan, 
1998).   
As plantas das formações savânicas são expostas durante diversos meses por ano 
a intensidades luminosas elevadas e a baixas umidades relativas (Franco & Lüttge, 
2002). Os solos do cerrado s.s. são oxisolos profundos, drenados, ácidos, com saturação 
elevada de alumínio e baixa disponibilidade de nutrientes, como nitrogênio e fósforo 
(Goodland & Ferri, 1979; Sarmiento, 1984). Apesar das condições estressantes ao 
crescimento e à produtividade, as comunidades do cerrado s.s. têm uma estrutura muito 
complexa, com muitas espécies arbóreas endêmicas (Ratter et al., 1996;  Felfili et al., 
1998), que diferem entre si na estrutura foliar e capacidade fotossintética (Prado & 
Moraes, 1997).  As árvores do cerrado mostram caracteres escleromórficos notáveis 
(Paviani, 1978), que não são comuns na mata da galeria.  
Em geral, as savanas são formações expostas a condições climáticas e edáficas 
severas. De uma maneira geral, cada tipo fisionômico dentro do cerrado possui 
características ecofisiológicas distintas em termos de utilização dos recursos ambientais 
disponíveis, e possuem diferentes estratégias para sobreviver às adversidades impostas 





1.1.1 O ecótono cerrado-mata de galeria  
Ecótonos são zonas da transição entre um, dois ou mais tipos distintos de 
vegetação. Nessas áreas, mudanças dramáticas na vegetação ocorrem em distâncias 
curtas (Risser, 1995). Estes modelos de vegetação são dinâmicos uma vez que as plantas 
respondem às mudanças do ambiente (Neilson, 1991; Noble, 1993). Compreender-se os 
fatores que determinam a posição de um ecótono é essencial para se predizer a 
distribuição da vegetação sob climas alterados (Hoffmann & Franco, 2003). As 
mudanças nos tipos de ecossistemas dentro dos ecótonos são caracterizadas 
freqüentemente por mudanças das espécies dominantes ou nas suas formas de vida 
(Gosz & Sharpe, 1989) que podem ser acompanhados por mudanças em outras 
propriedades, tais como a composição de espécies e distribuição de nutrientes do solo 
(Kieft et al., 1998).  
A fronteira cerrado s.s. – mata de galeria é marcada por uma descontinuidade da 
densidade de árvores e composição de espécies (Felfili & Júnior, 1992).  Isto poderia ser 
explicado, por exemplo, pelas diferenças nutritivas do solo (Ribeiro, 1993) assim como 
pelas mudanças na disponibilidade de água do solo (Felfili, 1993; Joly, 1996).  Por 
outro lado, por causa da descontinuidade da distribuição das espécies, deve-se 
considerar que a fronteira cerrado-mata não é determinada somente pelo ambiente, mas 
também se deve levar em conta que a própria composição de espécies determina se um 
determinado local é um cerrado ou uma mata de galeria.  Isso significa que diferenças 
ecológicas e fisiológicas determinarão também a distribuição destes grupos de espécies.   
Poucas espécies ocorrem regularmente tanto no cerrado s.s. quanto na mata de 
galeria (Felfili & Silva, 1992). Conseqüentemente, para se compreender a dinâmica do 
ecótono cerrado-mata, torna-se necessária uma compreensão das diferenças ecológicas 
entre os grupos funcionais do cerrado e da mata de galeria. Os grupos funcionais são 
definidos como conjuntos de espécies que têm funções similares ou possuem respostas 





1.1.2 Pares congenéricos  
A grande variação de características de uma planta impõe uma dificuldade para 
executar estudos comparativos de caracteres específicos. Comparações pareadas entre 
dois grupos de espécies removem a variância entre os gêneros (Westoby et al., 1998). O 
uso de pares congenéricos de espécies é uma aproximação poderosa a este tipo de 
estudo (Felsenstein, 1985; Knight & Ackerly, 2002), e melhoram o poder da estatística 
de comparação entre os grupos, além de permitir um erro tipo I apropriado, no caso de 
uma grande quantidade de variação entre os gêneros (Garnier, 1992; Ackerly, 2000).  
 
1.1.3 Fatores seletivos que podem  conduzir à formação de grupos 
funcionais  
Além da baixa disponibilidade de água no solo (Franco et al., 1996), baixa 
disponibilidade de nutrientes (Goodland & Pollard, 1973) e fogo (Coutinho, 1978) são 
importantes fatores na vegetação do Cerrado (Franco, 2002). As condições de luz nas 
diferentes fisionomias do bioma Cerrado são variáveis, e conseqüentemente, grupos 
funcionais distintos têm também muitas maneiras diferentes de resistir a essas 
diferenças ambientais.    
Se as espécies lenhosas estiverem crescendo na fisionomia do cerrado sensu 
stricto, elas devem ser capazes de responder à radiação elevada disponível durante o 
crescimento, ajustando o metabolismo da folha associado às reservas de carbono, como 
a taxa de respiração, o ponto de compensação de luz, e a capacidade fotossintética.  Se a 
planta estiver crescendo em uma mata da galeria, o recurso de luz é limitado pelos 
dosséis densos das árvores (Coutinho, 1978), o que leva ao desenvolvimento de 
estratégias diferentes para melhorar a sobrevivência neste ambiente.    
Plantas não podem evitar estes estresses e devem resistir a grandes flutuações 
diurnas e estacionais. Muitos atributos morfológicos e fisiológicos contribuem para essa 
tremenda diferenciação de estratégias, quando estão relacionados ao balanço de energia 
das folhas (Baga & Björkman, 1980). As plantas são geneticamente adaptadas para 
crescer em uma variação específica da intensidade luminosa. Dentro do limite desta 
variação, podem responder às diferenças nesta intensidade de luz. Estas respostas são 
chamadas aclimatação. Tanto a adaptação quanto a aclimatação à intensidades 
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luminosas diferentes conduzem a uma alteração na morfologia, fisiologia e bioquímica 
da planta, especialmente quando se diz respeito aos aspectos da fotossíntese (Björkman, 
1981).  
 
1.1.4 Anatomia foliar  
A folha é o órgão da planta com a plasticidade mais elevada em resposta aos 
fatores ecológicos (Paviani, 1978). O conhecimento anatômico combinado às 
observações fisiológicas relacionadas à fotossíntese é uma ferramenta poderosa para 
compreender a ocorrência das espécies em ambientes distintos. Ajustes morfo-
anatômicos da folha (Björkman, 1981; Gutschick & Wiegel, 1988; Pearcy & Sims, 
1994) desempenham um papel principal na otimização fotossintética a cada ambiente 
(Baldochi & Harley, 1995). 
As mudanças na capacidade da folha à assimilação de CO2 em resposta aos 
diferentes níveis de luz são comuns nas espécies com um amplo potencial de 
aclimatação (Björkman, 1981). Essa aclimatação pode ocorrer em um nível 
morfológico. Nobel (1977) relatou que o aumento na espessura das folhas das plantas 
em intensidades luminosas elevadas, pela adição de células ou pelo espessamento do 
parênquima paliçádico, poderia ser relacionado a uma redução da resistência do 
mesofilo à absorção do dióxido de carbono. Por outro lado, poderia existir uma 
correlação deste aumento da espessura com o aumento dos fatores que limitam a 
fotossíntese (Björkman, 1981).   
Goulet & Bellefleur (1986) mostraram que os efeitos da luz influenciam também 
a estrutura foliar, induzindo mudanças na sua espessura, área e outras características da 
folha.  A razão entre a área do mesofilo/área foliar pode ser de duas a quatro vezes 
maior nas folhas expostas à altas intensidades luminosas (Nobel, 1991). A maior 
espessura do mesofilo também pode estar relacionada à proteção contra danos por altas 
intensidades luminosas, dispersando a luz incidente. A alteração da espessura do 
mesofilo pode refletir não somente mudanças no parênquima, mas também mudanças na 
cutícula e na epiderme.    
Menores dimensões estomáticas podem estar relacionadas à proteção contra 
perda de água, uma vez que essa diminuição restringe as possibilidades de liberação de 
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água. Lacher (1995) relatou que folhas que se desenvolvem em ambientes secos contêm, 
em geral, maior quantidade e menores dimensões.    
 
1.1.5 Bioquímica  
Entre as características bioquímicas que diferenciam folhas crescendo em altas e 
baixas intensidades luminosas estão uma maior razão do transporte de elétrons por 
atividade da rubisCO (Evans & Seeman, 1989), queda no acúmulo de carboidratos 
(Makino et al., 1997), e queda na atividade máxima da rubisCO (Evans & Seeman, 
1989).  
RubisCO é a enzima chave no caminho de fixação fotossintética que constitui 
mais de 50% das proteínas solúveis do cloroplasto (Watanabe et al., 1995). A rubisCO é 
uma enzima bifuncional, que catalisa a incorporação tanto de CO2, quanto de O2. A 
afinidade dessa enzima por CO2 é aproximadamente 50 vezes maior do que por O2, mas 
o aumento da concentração de O2 reduz a incorporação do CO2 (efeito de Warburg), 
porque os dois processos são competitivos. Dessa maneira, quanto maior a razão entre o 
CO2 e o O2 no local da reação, maior será a ação da enzima como uma carboxilase, 
incorporando o CO2. A atividade da rubisCO é regulada pela intensidade luminosa, 
sendo essa enzima inativada em intensidades luminosas baixas (Sage et al., 1990).  
Em conseqüência a uma aclimatação a uma intensidade luminosa crescente, há 
uma correlação positiva entre a capacidade fotossintética por área e a intensidade 
luminosa durante o crescimento da folha (Björkman, 1981; Sims & Pearcy, 1989).  Em 
folhas, o potencial do ajuste bioquímico versus anatômico sob intensidades luminosas 
elevadas depende das exigências ecológicas da espécie.  Não está ainda claro se é a 
anatomia ou a bioquímica da folha que desempenha o papel principal na capacidade 
fotossintética sob elevadas condições de luz (Niinemets & Kull, 1998). Sob intensidades 
luminosas baixas há também adaptações bioquímicas, diferentes daquelas que ocorrem 
em altas intensidades luminosas. Como exemplo, tem-se constatado que a concentração 
de clorofila aumenta com a diminuição da intensidade luminosa (Morales et al., 1991), 




1.1.6 Fisiologia  
A quantidade de radiação que uma planta recebe é um fator importante na 
regulação de seu crescimento e desenvolvimento. Muitas espécies de plantas 
desenvolveram-se para tolerar melhor os ambientes com baixas intensidades luminosas 
(Boardman, 1977). Os processos respiratórios e fotossintéticos desempenham um papel 
chave na adaptabilidade da planta à luz e sombra (Berry, 1975).  Em plantas tolerantes à 
sombra, como plantas de mata, a respiração é reduzida e a combinação dos ajustes 
respiratórios e fotossintéticos reduz o ponto de compensação luminoso (Böhning & 
Burnside, 1956). Por outro lado, as espécies do cerrado s.s. são expostas a radiações 
elevadas. Assim, é essencial para a sua sobrevivência, que elas possam dissipar o 
excesso da energia luminosa de maneira segura, pois ele é potencialmente perigoso 
(Franco & Lüttge, 2002).    
As espécies adaptadas a altas intensidades luminosas apresentam um nível de 
plasticidade mais elevado (Lortie & Aarssen, 1996).  As espécies de sombra têm baixas 
capacidades de transporte de elétrons assim como de respostas fotoprotetoras, como a 
dissipação de calor e fluorescência (Lortie & Aarssen, 1996).  Dessa maneira, espera-se 
que as plantas de cerrado devam ter uma plasticidade mais elevada para ajustar-se ao 
aumento dos níveis de luz do que espécies de mata, uma vez que estão mais adaptadas a 
altas exposições luminosas.  Conseqüentemente, as diferenças ambientais entre o 
cerrado s.s. e a mata da galeria (principalmente esses relacionados às variações de luz) 
podem determinar estratégias distintas à sobrevivência das plantas nestes dois 
ambientes.    
 
1.2 Objetivo geral  
O objetivo desse estudo é caracterizar a ecofisiologia das espécies de cerrado e 
de mata galeria em três escalas – bioquímica, fisiológica, e anatômica, que são 
essenciais à compreensão do processo fotossintético, que é altamente conectado ao 
crescimento e à adaptação da planta ao ambiente.  Dessa forma, pretende-se contribuir a 
um grau mais elevado de compreensão do funcionamento e comportamento do ecótono 
cerrado - mata de galeria, que tornará possível uma melhor previsão do comportamento 
do bioma Cerrado em resposta aos distúrbios ecológicos comuns à atualidade.   
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ANATOMIA ECOLÓGICA DE FOLHAS DE PARES 
CONGENÉRICOS DE CERRADO E MATA DE GALERIA 
RELACIONADA À FOTOSSÍNTESE 
2.1 Introdução  
O Cerrado é o segundo maior bioma brasileiro, cobrindo aproximadamente 22% 
da superfície do Brasil (Ratter et al., 1997). O bioma Cerrado consiste em uma mistura 
de formações florestais, savânicas e campestres. Cada uma destas formações apresenta 
fitofisionomias distintas (Ribeiro & Walter, 1998). Entre essas fisionomias, a mata de 
galeria e o cerrado sensu strictu (cerrado s.s.) representam, respectivamente, uma 
formação florestal e uma formação savânica (Ribeiro & Walter, 1998).    
A fronteira cerrado - mata de galeria é marcada por uma descontinuidade da 
composição da densidade arbórea e da composição de espécies (Felfili & Silva-Júnior, 
1992). Por causa da descontinuidade na distribuição de espécies, deve-se considerar que 
o limite cerrado - mata não está determinado somente pelo ambiente, mas também se 
deve levar em conta que a própria composição das espécies determina se um local é um 
cerrado ou uma mata da galeria.  Poucas espécies ocorrem regularmente no cerrado s.s. 
e também nas matas de galeria (Felfili & Silva, 1992). A fim de se compreender a 
dinâmica do ecótono cerrado - mata de galeria, é necessário se determinar as diferenças 
ecológicas entre os grupos funcionais do cerrado e da mata.  Grupos funcionais são 
definidos como conjuntos de espécies que possuem funções similares ou respondem da 
mesma forma às condições do ambiente (Archer et al., 1996).  
Comparações pareadas entre dois grupos de espécies removem a variância entre 
os gêneros (Westoby et al., 1998). O uso de pares congenéricos de espécies assegura 
uma boa abordagem de estudo, uma vez que permite uma menor variância, que é 
essencial para estudos comparativos (Felsenstein, 1985; Knight & Ackerly, 2002), e 
melhoram o poder da comparação estatística entre os grupos, além de terem um erro 
tipo I apropriado, no caso de uma grande variação entre os gêneros (Garnier, 1992; 
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Ackerly, 2000).  
A organização anatômica da folha é essencial para as principais funções de 
transpiração e fotossíntese, porque determina os fluxos do CO2 e de água dentro das 
folhas, e também as respostas às circunstâncias ambientais (Pachepsky et al., 1995). 
Adicionalmente, a área da folha determina grandemente a captura da luz e a magnitude 
da transpiração nas plantas (Monteith, 1977).    
A folha é o órgão que apresenta a maior plasticidade em resposta aos fatores 
ambientais (Paviani, 1978).  Ajustes na anatomia foliar (Björkman, 1981; Gutschick & 
Wiegel, 1998; Pearcy & Sims, 1994) desempenham um papel principal na otimização 
da fotossíntese em um dado ambiente (Baldochi & Harley, 1995).  As mudanças 
anatômicas e fisiológicas da folha contribuem para aumentar a capacidade fotossintética 
por unidade de área foliar (Chazdon & Kaufmann, 1993).  As plantas podem se 
aclimatar a seu ambiente em diversos níveis da integração.  Entre esses, a modulação da 
área foliar por unidade de biomassa investida nas folhas altera sua anatomia foliar e 
conseqüentemente esse fato tem uma influência principal nos processos bioquímicos e 
fisiológicos nas plantas (Evans & Poorter, 2001).   
A luz é um fator que influencia fortemente vários aspectos anatômicos da folha. 
Supõe-se que folhas finas com baixos níveis de clorofila podem representar uma 
desvantagem para o uso eficiente da energia luminosa disponível, e podem ter um 
potencial baixo para o desempenho fotossintético (Higuchi et. al., 1999).   
Plantas que crescem em lugares ensolarados, como as espécies que crescem no 
cerrado s.s., tendem a ter uma maior espessura foliar e uma maior densidade estomática 
(Björkman, 1981; Bongers & Popma, 1988). Essas plantas podem também ter mais 
camadas de células de parênquima paliçádico. Tal modificação aumenta o número de 
cloroplastos e, conseqüentemente, da quantidade de enzimas fotossintéticas, resultando 
em uma capacidade fotossintética mais elevada por unidade da área.  
Em termos de luz, quando o cerrado e a mata de galeria são comparados, as 
espécies de mata crescem em um ambiente limitado pela disponibilidade de energia 
luminosa. Para árvores sempre-verdes e decíduas no ecossistema de mata, espécies 
tolerantes à sombra não mostraram uma maior eficiência quântica do que as espécies 
típicas de luz em condições de sombra (Walters & Reich, 1999), mas baixa massa seca 
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por unidade de área é observada freqüentemente nas espécies tolerantes à sombra 
crescidas em baixas intensidades luminosas (Walters & Reich, 1999; Rijkers et.al., 
2000). Estes resultados mostram que a morfologia e a anatomia da folha são importantes 
quando se considera a aclimatação para ambientes de baixas intensidades de luz.    
A espessura da folha é mais elevada em espécies que crescem em ambientes 
altamente iluminados, e isso é uma conseqüência de uma espessura mais elevada nas 
células do parênquima ou de mais camadas celulares nesse tecido. Uma maior espessura 
da epiderme e da cutícula é encontrada também neste tipo de ambiente que pode ser 
relacionado a uma proteção não somente contra a perda de água, mas também contra as 
elevadas incidências luminosas. Assim, espera-se espessuras maiores do parênquima 
paliçádico para as espécies de cerrado comparado à mata de galeria além de espessuras 
mais elevadas da cutícula e da epiderme. Esperam-se também menores dimensões 
estomáticas para as espécies do cerrado, que são mais expostas a altas intensidades de 
luz e déficit hídrico (Nakazono et al., 2001; Abrams, 1988). Intensidades luminosas 
mais elevadas e os estresses sazonais de água devem prevalecer nas formações abertas 
do cerrado, enquanto que o dossel fechado e um lençol superficial da água exporia as 
espécies de mata a circunstâncias mais mésicas e mais sombreadas.   
O objetivo desse estudo é comparar alguns parâmetros da lâmina foliar que 
poderiam estar relacionados aos processos fotossintéticos em pares congenéricos de 
árvores do cerrado e mata de galeria. Alguns destes pares foram medidos somente em 
seu ambiente natural de ocorrência.  Entretanto pôde-se encontrar alguns outros pares 
que estavam crescendo lado a lado em uma área do cerrado.  Esses também foram 
amostrados.  
 
2.2 Material e métodos  
Folhas maduras de seis pares congenéricos de espécies arbóreas, cada par do 
mesmo gênero, com exceção de um par na mesma família, sendo uma espécie do 
cerrado outra da mata de galeria, foram coletados na Fazenda Água Limpa - UnB (FAL) 
e na Reserva Ecológica do IBGE (Instituto Brasileiro de Geografia e Estatística) em seu 
ambiente natural de ocorrência.  Essas espécies estavam em duas áreas de cerrado e 
duas matas de galeria distintas. Para facilitar a exposição dos dados, a espécie Psidium 
myrsinoides será mostrada como a espécie de cerrado do gênero Myrcia, uma vez que 
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especificamente nesse par foram usadas espécies de gêneros diferentes, mas 
pertencentes a uma mesma família. Um outro conjunto de pares congenéricos com 24 
espécies foi analisado também, sendo que as espécies foram encontradas lado a lado em 
duas áreas de cerrado s.s., uma na Reserva Ecológica do IBGE e a outra é uma área 
privativa, mas com vegetação natural intacta, localizada a aproximadamente 10 
quilômetros da reserva do IBGE.  Os pares estão listados na tabela 1, sendo a primeira 
coluna os pares de espécies que ocorrem lado a lado em uma área de cerrado e a outra 
coluna possui os pares de espécies em que cada membro do par foi encontrado em seu 
ambiente típico de ocorrência (cerrado s.s. ou mata de galeria). Todos os seis locais de 
campo estão situados no Distrito Federal.  
Três a cinco folhas por planta (folhas iluminadas ao longo do dia) e três a cinco 
árvores de cada espécie foram amostradas de acordo com sua disponibilidade em 
campo. As folhas coletadas foram imediatamente fixadas em FAA 50ºGL. A região 
mediana do limbo foliar foi cortada em um micrótomo rotatório Spencer 820 com uma 
espessura de 12 μm, após desidratação em uma série alcoólica e inclusão em parafina 
(Johansen, 1940;  Sass, 1958). Foi realizada uma dupla coloração com Safranina e Fast 
green, e foi usado entellan como meio de montagem. As lâminas foram então 
observadas em um microscópio ótico Olympus CX 31. As microfotografias foram feitas 
com uma câmera digital Olympus, com 8.0 Mpixels de resolução. Para a análise dos 
estômatos, uma impressão epidérmica foi realizada com o uso de cola plástica 
instantânea.   
As medidas foram realizadas com o auxílio de uma lente ocular de fio móvel e 
também com o programa de imagem Image pro plus 4.5. A escala da ocular e do 
programa de imagem foi calibrada com o auxílio de uma lâmina milimetrada. A 
espessura da cutícula adaxial e abaxial, das epidermes adaxial e abaxial e do mesofilo 
foi medida, tendo sido feitas 100 medidas/espécie. Também, a área média do 
metaxilema da nervura central foi calculada para os pares de espécies crescendo lado a 
lado em uma área de cerrado s.s.. Os parâmetros estomáticos, como a largura e o 
tamanho de estômatos, a largura e o tamanho do ostíolo e o número de estômatos foram 
contados somente para três pares de espécies, onde cada membro do par foi amostrado 




Tabela 1. Espécies analisadas ocorrendo lado a lado no cerrado s.s. e no seu ambiente natural de 
ocorrência. Cada gênero pertence a uma família diferente: Aegiphila (Verbenaceae), Aspidosperma 
(Apocynaceae), Byrsonima (Malpighiaceae), Schefflera (Araliaceae), Erythroxylum (Erythroxylaceae), 
Guapira (Nyctaginaceae), Miconia (Melastomataceae), Myrsine (Myrsinaceae), Ouratea (Ochnaceae), 
Pouteria (Sapotaceae), Symplocos (Symplocaceae), Tabebuia (Bignoniaceae), Hymenaea 
(Leguminosae-Caes.), Myrcia/Psidium (Myrtaceae), Vochysia (Vochysiaceae) 
 
Espécies em cerrado s.s. Espécies em mata de galeria 
e cerrado s.s.
Aegiphila sellowiana Cham. Byrsonima laxiflora Griseb.
Aegiphila lhotzkiana Cham.* Byrsonima crassa Nied.*
Aspidosperma subicanum Mart. Hymenaea courbaril L.
Aspidosperma tomentosum  Mart.* Hymenaea stigonocarpa Mart. ex  Hayne*
Byrsonima laxiflora Griseb. Myrsine ferruginea Ruiz & Pav.
Byrsonima crassa Nied.* Myrsine guianensis Aubl.*
Schefflera morototoni Aubl. Myrcia tomentosa DC
Schefflera macrocarpa Cham. & Schltdl. Psidium myrsinoides Berg*
Erythroxylum daphnites Mart. Schefflera morototoni Aubl.
Erythroxylum suberosum  St.-Hil.* Schefflera macrocarpa Cham. & Schltdl.*
Guapira areolata Heimerl Vochysia tucanorum Mart.
Guapira noxia Netto* Vochysia thyrsoidea Pohl*
Miconia acuminata Steud.
Miconia pohliana Cogn.*




Pouteria sp. * espécies de cerrado






Os resultados foram analisados com o pacote estatístico SAS Inc., onde uma 
ANOVA fatorial foi executada, com gênero como um fator aleatório e tipo funcional 
como um fator fixo.  Para comparações entre os tipos funcionais, isso é equivalente a 







2.3 Resultados e discussão 
Uma análise geral dos 18 pares de espécies pertencentes a 15 gêneros mostrou 
diferenças significativas entre o cerrado s.s. e a mata da galeria para as características 
examinadas.  Quando os pares são analisados separadamente, os seis pares em seus 
ambientes naturais e os 12 pares lado a lado, houve também diferenças significativas 
entre as características analisadas para as espécies de cerrado s.s. e mata da galeria.   
Para espécies crescendo em seu ambiente natural, existe uma clara tendência a 
espessuras maiores dos parâmetros para as espécies de cerrado s.s., com raras exceções 
(Figura 1). As espessuras da cutícula adaxial e das epidermes adaxial e abaxial foram 
significativamente maiores para as espécies do cerrado (Figura 1).  A espessura 
mesofilo foi também predominantemente mais elevada na espécie do cerrado s.s., com 
exceção do par do gênero Myrcia, que apresentou também maior espessura na cutícula 
abaxial para a espécie de mata (Figura 1).  A exposição a altos níveis de luz resulta em 
um aumento na espessura da folha, na massa foliar, epiderme, parênquima e no número 
total de células da folha (Abrams & Mostoller, 1995; Castro et al., 1998; Lee et al., 
2000). O cerrado s.s. apresenta níveis de luz mais elevados comparado à mata de 
galeria, então esse resultado era esperado.   
Embora para as espécies crescidas lado a lado a tendência seja a mesma, o que 
significa medidas mais elevadas dos parâmetros analisados nas espécies de cerrado, 
observaram-se alguns pares das espécies que apresentaram espessuras mais elevada na 
espécie de mata do par em todas as características analisadas (Figura 2).  Um número 
representativo de espécies de mata (cinco de 12 pares) apresentou espessuras maiores da 
cutícula adaxial nas espécies crescidas lado a lado (Figura 2).  Com relação aos outros 
parâmetros, mais espécies de cerrado apresentaram espessuras mais elevadas, assim 
como ocorreu para as espécies crescendo em seu ambiente natural. Mas comparando 
ambos os casos, esta tendência está mais clara para as espécies que crescem em seu 
ambiente natural, onde somente na espécie de mata em Myrcia teve espessuras mais 
elevadas do que a espécie de Psidium (cerrado) em relação ao mesofilo e cutícula 
abaxial.  Com relação aos três pares que foram analisados nas duas situações (crescendo 
lado a lado e cada um em seu ambiente natural), foram observadas diferenças 
estatísticas significativas entre as espécies para todos os parâmetros.  As espessuras do 
mesofilo e epiderme adaxial são significativamente maiores nas espécies que crescem 
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em seu ambiente natural. Para a epiderme abaxial os valores de espessura são mais 
elevados também para as espécies crescendo em seu ambiente natural apenas para os 
gêneros Byrsonima e Myrsine.  A espessura da cutícula apresentou valores mais 
elevados para as espécies que crescem lado a lado no cerrado s.s.  
A influência da luz na anatomia da folha ocorre tanto nas primeiras etapas do 
desenvolvimento quanto no estádio adulto (Whatley & Whatley, 1982).  Intensidades 
luminosas mais elevadas induzem a uma maior espessura da folha, massa foliar 
específica, ao desenvolvimento da epiderme e do parênquima e a diferenças no número 
total de células foliares (Björkman, 1981). A habilidade de modificar a estrutura da 
folha em resposta aos níveis de luz é comum às espécies com elevado potencial de 
aclimatação (Björkman, 1981).  A espessura da folha pode também ser promovida por 
modificações das intensidades luminosas durante o desenvolvimento (Friend & 
Pomeeroy, 1970; Lugg & Sinclair, 1980; Fails et al., 1982).   
A cutícula, além de impedir a perda de água, impede também a saída de solutos 
lavados da folha pela ação da chuva.  A camada desta cera ou cutina é geralmente fina 
(diversos micrômetros), mas em folhas xeromórficas pode atingir cerca de 60 μm 
(Ihlenfeldt & Hartmann, 1982).  Nesse estudo, nenhuma cutícula foi mais espessa do 
que 16 μm. A espessura da cutícula pode variar dentro de uma dada espécie, o que irá 
afetar a permeabilidade de água através dela e esta variação ocorre freqüentemente na 
aclimatação aos regimes de água (Turner, 1994). Os dados aqui apresentados 
corroboram essa hipótese, uma vez que a cutícula apresentou maiores espessuras nas 
espécies crescendo lado a lado em uma área de cerrado s.s. nas espécies de mata. Isso 
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pode ser o reflexo de aclimatação das espécies de mata a um novo ambiente. 




































































































































































Figura 1. Comparação das espessuras medidas para os parâmetros foliares de 
espécies de cerrado e mata de galeria crescendo nos seus ambientes naturais. 





































































































































































































































































































Figura 2. Comparação das espessuras medidas para os parâmetros foliares de espécies de cerrado e 
mata de galeria crescendo lado a lado em uma área de cerrado. Nível de significância determinado pelo 
teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001. 
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As espécies de cerrado apresentaram valores mais elevados de tamanho de 
estômatos e do tamanho ostiolar (Figura 3). O número de estômatos não apresenta uma 
tendência nos pares analisados (Figura 4).  As três funções principais dos estômatos são 
otimizar a troca do CO2 com uma perda mínima de água, controlar a desidratação e 
regular a temperatura da folha (Jones, 1998).  Diversos estudos demonstram que um 
aumento na intensidade luminosa afeta a freqüência estomática por área (Ashton & 
Berlyn, 1992; Castro et al., 1998).  Aqui não se encontrou uma tendência clara com 






















































































Figura 3. Comparação de comprimento e largura de estômato e ostíolo 
para espécies de cerrado e mata de galeria crescendo em seu ambiente 




























Figura 4. Comparação de número de estômatos para espécies de 
cerrado e mata de galeria crescendo em seu ambiente natural. 




A área do metaxilema apresentou maiores valores em geral para as espécies de 
cerrado - cinco em oito relações significativas (Figura 5). Tal parâmetro pode estar 
relacionado a uma maior condutância hidráulica nas folhas, o que refletiria mais uma 
estratégia das espécies de cerrado desenvolvida ao longo da evolução que permitem a 
essas espécies suportarem os maiores estresses hídricos a que estão sujeitas, quando 
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Figura 5. Comparação da área do metaxilema para espécies de 
cerrado e mata de galeria crescendo lado a lado. Nível de 
significância determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01; 
***<0,001. 
 
A função principal da folha é realizar fotossíntese.  Embora todas as folhas C3 
compartilhem de mecanismo fotossintético idêntico, existe uma diversidade 
surpreendente de estruturas da folha (Evans, 1999).  Nichos ambientais diferentes 
destacam características diferentes, então determinados atributos tendem a prevalecer 
em um ambiente particular.   
Muitas espécies lenhosas desenvolvem caracteres distintos dependendo do 
regime luminoso (Jackson, 1967; Chabot et al., 1979;  Oberbauer & Strain, 1986;  
Abrams & Mostoller, 1995;  Cao, 2000;  Klich, 2000;  Lee et al.. 2000;  Richardson et 
al., 2000;  2001).  A avaliação quantitativa de tais características tem sido feita com a 
finalidade de se estabelecer claramente a relação entre as trocas gasosas e a estrutura da 
folha (Abrams et al. 1994) para que se possa identificar nas características anatômicas 
uma função para se prever as respostas ecofisiológicas ao stress do meio ambiente no 
nível de comunidade e de paisagem.   
 24
 
Uma observação qualitativa de todos os pares revelou que as espécies do cerrado 
s.s. apresentam mais camadas de células do parênquima paliçádico do que as espécies 
de mata (uma a duas camadas para as espécies de mata e de três a cinco para as de 
cerrado) (Figura 6). O desenvolvimento das camadas de células do parênquima 
paliçádico é mais responsivo aos níveis de luz.  Folhas de sol são mais espessas e 
possuem mais camadas comparadas às de sombra (Nobel & Hartsock, 1981; Thompson 




Figura 6. Cortes anatômicos transversais do par de Myrsine.A 
e B são de espécies crescendo em seus ambientes naturais e C 
e D das plantas crescendo lado a lado. Lado abaxial localizado 
na porção superior da foto. Todas as fotos estão no mesmo 
aumento. Setas indicam o parênquima paliçádico  
 
Nesse estudo está clara a influência da luz na anatomia da folha de espécies 
lenhosas.  Isto é demonstrado pela espessura mais elevada de caracteres da folha nas 
espécies do cerrado s.s. comparadas às espécies de mata.  As espécies do cerrado são 
mais expostas a intensidades luminosas mais elevadas do que as espécies de mata.  
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Mesmo quando encontradas lado a lado, as espécies do cerrado apresentam 
também espessuras maiores espessuras de modo geral, comparadas às espécies de mata, 
mas observou-se uma aclimatação de algumas espécies de mata que apresentaram, em 
todos os caracteres analisados, espessuras mais elevadas do que a sua espécie 
correspondente do cerrado s.s..  O padrão total observado aqui foi o mesmo para as 
espécies de cerrado e de mata encontradas lado a lado em uma área de cerrado e nas 
espécies crescidas em seu ambiente natural.  Embora os valores absolutos entre os três 
pares que foram analisados em ambos os ambientes sejam diferentes, o padrão entre os 
grupos funcionais foi mantido.  Isto demonstra a influência dos grupos funcionais nestes 
traços (convergência), embora o ambiente tenha uma influência grande no padrão 
mostrado aqui. 
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PARÂMETROS FOTOSSINTÉTICOS DE PARES ARBÓREOS 
CONGENÉRICOS DO CERRADO E MATA DE GALERIA 
 
3.1 Introdução 
Zonas de transição de biomas (ecótonos entre tipos diferentes de ecossistemas) 
são as áreas onde as mudanças dramáticas na vegetação ocorrem sob curtas distâncias  
(Risser, 1995).  Esses padrões no espaço também são dinâmicos através do tempo à 
medida que o clima flutua e as plantas respondem às mudanças no ambiente (Neilson, 
1991; Noble 1993).  Os deslocamentos temporal ou espacial em tipos de ecossistemas 
nas zonas de transição de bioma são caracterizados freqüentemente por mudanças na 
espécie ou na forma de vida dominante (Gosz e Sharpe, 1989).  Há ainda pouca 
compreensão dos processos-chave ou das características de história da vida envolvidos 
em dirigir esta dinâmica e em permitir a coexistência de espécies de diferentes biomas 
adjacentes.  Uma compreensão dos fatores e dos processos que determinam as posições 
atuais dos ecótonos entre biomas é importante para se predizer a distribuição global dos 
biomas sob mudança de clima e regimes de distúrbio (Hoffmann & Franco, 2003).  Um 
dos mais importantes ecótonos em ambientes tropicais é a fronteira do cerrado s.s.-mata, 
que mostra uma descontinuidade na composição da espécie, com poucas espécies sendo 
comuns ao cerrado s.s. e à mata de galeria (Silva-Junior & Felfili, 1992).   
As planícies centrais do Brasil estão ocupadas por um complexo de savanas 
sazonais, conhecido localmente como cerrado, enquanto que os cursos da água estão 
cercados por matas de galeria. O limite do cerrado - mata é marcado por uma 
descontinuidade da densidade de árvores e composição de espécies (Felfili & Júnior, 
1992).  Embora poucas espécies ocorram regularmente no cerrado s.s. e também em 
matas da galeria (Felfili & Silva-Júnior, 1992), diferentes espécies de muitos gêneros de 
famílias botânicas distintas são encontradas.   
Esses pares congenéricos de espécies diferem em diversas características 
(Hoffmann et al., 2005; Hoffmann & Franco, 2003) e podem ser considerados dois 
grupos funcionais diferentes, que são expostos a pressões ambientais contrastantes.  
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Como outras savanas Neotropicais, o cerrado é caracterizado por uma forte 
sazonalidade de precipitação (a estação seca se estende de maio a setembro). Os solos 
são geralmente profundos e bem drenados. Camadas superficiais do solo secam durante 
a estação seca enquanto que camadas mais profundas do solo exibem uma quantidade 
muito mais elevada de água durante todo o ano (Franco, 2002).  Os solos são distróficos 
e ácidos, sendo que fósforo é particularmente limitante nesses ecossistemas (Haridasan 
2000, 2001).  Variações sazonais na disponibilidade hídrica do solo (Franco et al., 
1996), baixa disponibilidade de nutrientes (Goodland & Pollard, 1973), fogo (Coutinho, 
1978), e baixas incidências luminosas em plântulas (Ronquim et al., 2003) são fatores 
importantes para o desenvolvimento das espécies lenhosas da vegetação do cerrado.  As 
matas da galeria apresentam um ambiente heterogêneo, com um número elevado de 
espécies, com um índice de diversidade superior aos encontrados em outros tipos de 
mata (Rezende, 1998).  Na maioria dos casos, os solos das matas da galeria têm boa 
drenagem e boa disponibilidade de água (Emmerich, 1990).  Como em outras florestas 
tropicais, a intensidade luminosa das matas tropicais é um fator limitante, que varia 
horizontalmente e verticalmente. A luz exerce efeitos diretos em taxas fotossintéticas, 
na abertura estomática e na síntese de pigmentos (Kozlowski et al., 1991).  
Relações entre o crescimento das plantas e de suas características foliares 
morfológicas e fisiológicas são encontradas na literatura (Poorter et al., 1990; Poorter e 
Bergkotte, 1992; Cornelissen et al., 1996;  Grime et al., 1997).  A capacidade 
fotossintética (Am), a concentração de nitrogênio da folha (Nm) e a área foliar 
específica (AFE) estão entre esses atributos.  A capacidade fotossintética (Am) é uma 
característica especial que pode agrupar espécies vasculares com morfologia, fisiologia 
e ecologia similares (Körner et al., 1979, Larcher, 1995).  A Am é correlacionada 
positivamente com o Nm e a AFE (Poorter et al., 1990; Reich et al., 1994, 1997).   
A capacidade fotossintética é altamente afetada pela luz. A luz é o principal fator 
que afeta a expressão dos genes e a atividade dos produtos fotossintéticos.  Outras 
variáveis, tais como a temperatura e nutrição, determinam a taxa em que os produtos 
finais do ciclo de Calvin são usados (Matthew & Till, 2003).  A regulação da 
retroalimentação da fotossíntese poderia potencialmente ocorrer de qualquer uma das 
rotas de síntese dos produtos finais em plantas, sendo dominantes nas folhas a sacarose, 
o amido e biossíntese dos amino-ácidos.  Eles balanceiam o fluxo de carbono, 
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assegurando o crescimento e a sobrevivência através da alocação otimizada de outras 
fontes, como o nitrogênio (Matthew & Till, 2003).   
RubisCO é uma enzima bifuncional e pode também catalisar a oxidação de 
RuBP, que é a primeira reação do ciclo fotorrespiratório de oxidação do carbono. Além 
de ser o catalisador das etapas iniciais de dois caminhos metabólicos opostos nos 
organismos fotossintéticos, a rubisCO é fascinante por ser a proteína mais abundante 
das plantas, constituindo 70% das proteínas solúveis totais no estroma (Woodrow & 
Berry, 1998) e 50% das proteínas solúveis totais nas folhas verdes.  Por tudo isso, a 
rubisCO é considerada a enzima-chave na assimilação do carbono (Watanabe et al., 
1995). Embora a rubisCO seja a enzima-chave na assimilação de carbono, ela tem uma 
reatividade menor com o isótopo mais pesado de carbono.  
A discriminação do isótopo de carbono nas plantas C3 depende da razão das 
concentrações interna e atmosférica de CO2 (ci/ca) durante a fotossíntese (Farquhar et 
al. 1989; Vogelmann, 1993).  Enquanto o ca é constante sobre uma larga variação de 
circunstâncias ambientais, o ci pode mudar extremamente em conseqüência das 
respostas fisiológicas ao ambiente.  Dessa maneira, esses valores das plantas C3 podem 
ser correlacionados com os padrões de resposta das plantas à variação ambiental.  
Entretanto, pode também haver diferenças marcantes nos valores da discriminação do 
carbono devido a fatores genéticos (Sandquist & Ehleringer, 2003).  Maiores taxas de 
condutância estomática estão associadas normalmente com maiores valores de ci/ca, ou 
menores Am, enquanto que menores valores de ci/ca refletem mecanismos para uma 
maior conservação de água (Sandquist & Ehleringer, 2003).  Nesse trabalho, espera-se 
que as espécies de mata tenham maiores assimilações por massa, que está 
correlacionado a uma maior área foliar específica, somando com  uma concentração de 
nitrogênio foliar mais elevada, o que influencia diretamente a atividade da rubisCO. 
Espera-se uma maior eficiência do uso da água nas espécies do cerrado s.s., e por isso 
espera-se que elas tenham valores menos negativos de 13C, que estão diretamente 
correlacionados à eficiência do uso da água.  Devido à sua dependência da 
disponibilidade de água e também da influência de água na capacidade de absorção do 
carbono, as taxas da fotossíntese são mais elevadas na estação chuvosa.   
O objetivo deste estudo é investigar se a capacidade da fotossíntese é 
determinante para o estabelecimento de um padrão que influencia a posição das espécies 
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nas fisionomias, constatar a influência das estações nas respostas fotossintéticas e 
avaliar a eficiência do uso da água através dos isótopos de carbono.  Também, comparar 
a atividade in vitro da rubisCO nos dois ambientes e entre estações.   
 
3.2 Material e métodos  
 
3.2.1 Área de estudo 
Esse estudo foi executado dentro da região de Cerrado que é situada no Centro-
Oeste do Brasil.  As amostras da planta foram coletadas nas duas fisionomias,  cerrado 
s.s. e na mata da galeria da FAL (Fazenda Água Limpa - UnB), uma fazenda 
experimental da Universidade de Brasília, e na Reserva Ecológica do IBGE (Instituto 
Brasileiro de Geografia e Estatística) perto de Brasília no Distrito Federal, Brasil.  As 
plantas estão localizadas em dois cerrados s.s. distintos e em duas diferentes matas de 
galeria. A precipitação anual média na estação meteorológica do IBGE foi de 1198,4 
milímetros em 2002-2004, com uma estação seca distinta de maio a setembro e a uma 
temperatura anual média de 22,2 ºC.  
 
3.2.2 Espécies analisadas 
Oito pares de espécies do cerrado - mata de galeria foram escolhidos, de acordo 
com a disponibilidade no local do estudo, cada par do mesmo gênero, com exceção de 
um par na mesma família (Tabela 1).  Do par, uma espécie é uma espécie de cerrado s.s. 
(em um ambiente de cerrado s.s.) e a outra uma espécie de mata (em um ambiente de 
mata). A espécie Guapira de cerrado é decídua, razão pela qual não foi analisada na 
estação seca. Todos os gêneros pertencem a famílias diferentes. Para facilitar a 
exposição dos dados, a espécie Psidium myrsinoides será mostrada como a espécie de 
cerrado do gênero Myrcia, uma vez que especificamente nesse par foram usadas 
espécies de gêneros diferentes, mas pertencentes à mesma família. Cinco folhas 
maduras por árvore de partes do dossel expostas à luz foram medidas, em três a cinco 
árvores por espécie, de acordo com sua disponibilidade no campo.   




 Tabela 1. Espécies usadas nesse estudo e suas respectivas famílias botânicas.  
 
 
Cerrado sensu stricto Mata de galeria Família botânica
Leguminosae
Caesalpinoideae
Byrsonima crassa  Niedenzu Byrsonima laxiflora Griseb. Malpighiaceae 
Guapira noxia (Netto) Lundell Guapira opposita (Vell.) Reitz Nyctaginaceae
Piptocarpha rotundifolia  Baker Piptocarpha macropoda Baker Compositae 
Vochysia thyrsoidea Vochysia tucanorum Mart. Vochysiaceae 
Psidium myrsinoides  Berg Myrcia tomentosa DC. Myrtaceae 
Araliaceae
Hymenaea stigonocarpa  Mart. ex 
Hayne
Hymenaea courbaril L.
Myrsine guianensis  (Aubl.) Kuntze Myrsine ferruginea  Spreng Myrsinaceae 
Schefflera macrocarpa  Seem. Schefflera morototoni  Decne. & 
Planch.
3.2.3 Análises de assimilação de carbono e área foliar específica 
As trocas de vapor de CO2 e de água e condutância estomática foram medidas 
em folhas não destacadas  (três a cinco folhas maduras por árvore foram amostradas das 
partes expostas à luz do dossel, em três a cinco árvores por espécie, de acordo com sua 
disponibilidade no campo) durante a manhã, de fevereiro a março de 2005 (estação 
chuvosa) e agosto de 2005 (estação seca), usando os sistemas portáteis de fotossíntese, 
modelos LCi e LCA4  (ADC - Inglaterra).  Ambos mostraram valores de medida 
consistentes, quando comparados. Para se assegurar a uniformidade das medidas, uma 
lâmpada artificial de halogênio, com 1260 µmol m-2 s-1 de intensidade foi usada.  Após 
as medidas, as folhas foram coletadas para o cálculo da área específica foliar (AEF) 
tendo sido analisadas no sistema de medida de área, Delta T Devices, LTd.   
 
3.2.4 Concentrações de fósforo e nitrogênio 
As folhas depois de secas foram pulverizadas no moinho de esfera Analysette 3 
Spartan (Fritsch), e uma alíquota de 20 mg foi pesada para prosseguir a análise de 
fósforo. Para a análise de nitrogênio, as amostras foram moídas com um moinho da 
esfera, pesadas (5 mg) e o N e C totais foram determinados com um analisador 




3.2.5 Determinação de isótopos 
Para se executar as análises de isótopos, amostras foram moídas em um moinho 
de esferas, pesadas (5mg) e analisadas por espectrometria de massa de fluxo contínuo.  
Atropina foi usada como o material elementar de referência. As análises foram feitas no 
Laboratório de Bioquímica de Plantas da Universidade de Viena, Áustria. 
 
3.2.6 Atividade da RubisCO 
A atividade da rubisCO foi realizada a partir de adaptações do método utilizado 
por Paulilo et al. (1994). Após as medidas de assimilação de carbono, folhas 
completamente expandidas foram coletadas e imediatamente congeladas em nitrogênio 
líquido para posterior análise no laboratório, onde foram maceradas. O macerado foi 
rapidamente misturado em um tampão de extração contendo 100 mM Tris-HCl, pH 7,6, 
5,0 mM EDTA, 5,0 mM MgCl2, 5,0 mM DTT, 10% (v/v) glicerol, 10% (p/v) PVP 
(insolúvel), 2,5% Tween 20 (v/v), 2% PEG 20000 (p/v). Uma alíquota do 
homogeneizado foliar foi imediatamente ensaiado para atividade, através de uma reação 
de oxidação do NADH acoplada à reação de incorporação de CO2 com uma mistura 
contendo 100 mM bicina-KOH (pH 8,0), 25 mM NaHCO3, 20 mM MgCl2, 3,5 mM 
ATP, 3,5 mM P-creatine + BSA (0,1%), 0,25 mM NADH, 10 u creatine-P-kinase, 10 u 
gliceraldeído-3-P-desidrogenase e 10 u fosfoquinase fosfoglicérica. O ensaio começou 
com a adição de 0,25 mM Ribulose bifosfato. Foi realizada leitura no espectrofotômetro 
(Genesys 2, da Thermospectronic) a 340nm por 10 minutos. Calculou-se a atividade 
enzimática baseando-se na lei de Lambert-Beer, a partir da oxidação do NADH.  
 
3.2.7 Análise estatística 
Os resultados foram analisados com SAS inc., onde uma ANOVA fatorial foi 
executada, com gênero como um fator aleatório e tipo funcional ou estação como um 
fator fixo. Para comparações entre os tipos da planta, isto é equivalente a um 
pareamento das espécies dentro do gênero em um teste t (Sokal & Rohlf, 1995; 
Hoffmann et al., 2005). Para garantir as premissas da ANOVA, os dados foram 
tranformados da seguinte maneira: Am, atividade da rubisCO, condutância estomática e 
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AFE foram transformados com log 10; valores de transpiração foram transformados 
com raiz quadrada.  
 
3.3 Resultados e discussão 
A capacidade fotossintética da folha (Am) é a fotossíntese líquida em 
intensidades luminosas saturantes sob condições ambientais ótimas e níveis ambientais 
de CO2.  Essa característica fisiológica é importante para a determinação da fisiologia 
da folha das diferentes espécies assim como suportar as predições sobre o balanço de 
carbono nos ecossistemas. Para os pares congenéricos analisados aqui, foi possível se 
identificar alguns padrões. No nível de grupo funcional, Am foi significativamente 
maior nas espécies de cerrado s.s., na estação chuvosa, com exceção do par do gênero 
Vochysia. Na estação seca, esse padrão se inverteu para dois pares de espécies 
(Byrsonima e Myrcia), sendo Amax maior nas espécies de mata de galeria. O par do 
gênero Schefflera não mudou seu padrão entre as estações, com Am sendo sempre 










































































































Figura 1. Comparação da capacidade fotossintética entre 
fisionomias e estações. Nível de significância determinado pelo 
teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001. na=não analisado 
 
Com relação aos valores de Amax entre estações, a estação chuvosa mostrou, 
para 10 das 14 espécies medidas nas duas épocas, valores significativamente mais 
elevados do que a estação seca.  (Figura 1).  Tal fato pode significar um controle mais 
elevado da abertura estomática devido à disponibilidade mais baixa da água na estação 
seca, restringindo o influxo do CO2 no mesofilo (Kaiser, 1987).  De fato, a condutância 
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estomática foi mais baixa em todas as espécies na estação seca comparada à estação 
chuvosa (Figura 2).  Entretanto, não houve um padrão claro na condutância estomática 
entre os grupos funcionais na estação chuvosa, na qual pode-se observar condutâncias 
estomáticas maiores na espécie de mata ou na espécie de cerrado s.s. dentro de cada par.  
Por outro lado, na estação seca, a condutância estomática foi mais elevada nas espécies 
de cerrado (Figura 2).  Com exceção do gênero Hymenaea, as taxas de transpiração 
também diminuíram da estação seca em relação à estação chuvosa, como esperado. Na 
estação chuvosa, seis dos oito pares de espécies apresentaram taxas maiores de 
transpiração para espécies de cerrado. As taxas de transpiração foram mais elevadas nas 













































































































Figura 2. Comparação da condutância estomática entre fisionomias 
e estações. Nível de significância determinado pelo teste t: *<0,05; 










































































































Figura 3. Comparação da transpiração entre fisionomias 
e estações. Nível de significância determinado pelo 
teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001. na=não analisado 
 
Na estação chuvosa as espécies de cerrado s.s. apresentaram, geralmente, uma 
maior atividade da rubisCO comparada às espécies de mata (Figura 4).  Na estação seca 
observa-se uma inversão dessa tendência, com exceção dos gêneros Myrsine e 
Vochysia. Entre as estações, não se apresentou um padrão claro, com alguns gêneros 
apresentando maiores atividades na estação seca e outros na estação chuvosa (Figura 4).  
Os padrões da atividade da rubisCO foram similares aos obtidos para a assimilação de 
carbono, embora as duas variáveis não sejam significativamente correlacionadas. Não 
houve correlação significativa entre a atividade do rubisCO e AFE, e concentrações de 
fósforo e nitrogênio tanto em termos de massa quanto em termos de área.  
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A atividade de Rubisco foi baixa se comparada a outros dados na literatura.  
Para Qualea grandiflora em plântulas, sem fertilização (Paulilo, 1994), os valores foram 
mais elevados do que os apresentados aqui.  Em estudos onde valores in vivo e in vitro 
de rubisCO são comparados, os valores da atividade in vitro são mais baixos do que 
aqueles obtidos in vivo (Tissue et al., 1999;  Griffin et al., 2000).  Rogers et al. (2001) 
propuseram que essa disparidade é devido à má extração da rubisCO nos ensaios in 
vitro.  Concluíram que os valores obtidos in vitro não são consistentes em valores 
absolutos com os valores de A das medidas de troca gasosa.  Entretanto, mostraram no 
mesmo estudo que, embora os valores absolutos não fossem comparáveis, os efeitos 
relativos do tratamento são ainda válidos. 


























































Figura 4. Comparação da atividade da rubisco entre 
fisionomias e estações. Nível de significância 
determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01; 




































































































Figura 5. Comparação da discriminação de carbono entre 
fisionomias e estações. Nível de significância determinado pelo 
teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001. na=não analisado 
 
O δC13 (razão enrte 12C e 13C) foi predominantemente mais negativo nas espécies 
de mata quando comparado às espécies de cerrado s.s. (Figura 5).  Isto sugeriria uma 
eficiência mais elevada do uso da água (EUA) das espécies do cerrado s.s. A mata de 
galeria apresenta um valor mais negativo de δC13 comparado ao cerrado s.s. em ambas 
as estações.   
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Houve uma correlação significativa e positiva entre Amax e AFE para ambas as 
estações (Figura 6).  Por outro lado, as correlações entre Amax e condutância 


























































Figura 6. Correlação entre Amax em unidade de massa e área foliar 
específica entre fisionomias e estações. By=Byrsonima; 
Gu=Guapira; Hy=Hymenaea; Mc=Myrcia; My=Myrsine; 
Pi=Piptocarpha; Sc=Schefflera; Vo=Vochysia. Correlações 




A área foliar específica é relacionada aos padrões de variação nas relações de 
Amax-N (Field & Mooney, 1986). Folhas terão uma AFE mais baixa se forem mais 
espessas ou mais densas (massa maior por volume).  Uma inclinação mais íngreme da 
relação entre Amax e N foi associada com uma maior AFE em espécies arbóreas de 
zonas temperadas (Reich et al., 1995).  É uma hipótese, então, que a resposta de Amax 
relacionada ao N seja modulada pela estrutura da folha, então quanto maior a AFE, 
maior o Amax por unidade de N (Field e Mooney, 1986). Espécies com menores AFE 
podem apresentar um Amax mais baixo por N por algumas razões, como o 
sombreamento dentro da folha limitando o Amax (Terashima & Hirosaka, 1995) e 
difusão intercelular lenta (Parkhust, 1994).  A comparação entre os grupos funcionais de 
cerrado s.s. e mata de galeria não corrobora estes dados, apresentando ambos grupos as 
mesmas inclinações na estação seca e na nenhuma correlação na estação chuvosa 
(Figura 9). Hoffmann et al. (2005) relataram maiores AFE para espécies de mata 
comparadas às espécies de cerrado s.s., em um estudo destes dois grupos funcionais 
crescendo lado a lado em uma área de cerrado s.s., o que é consistente com os dados 
obtidos no nosso estudo.  Há uma correlação positiva forte entre a concentração do 



















































Figura 7. Correlação entre Amax e transpiração entre fisionomias e estações. 




















































Figura 8. Correlação entre Amax e condutância estomática entre fisionomias e 





A capacidade fotossintética líquida (Amax) de folhas maduras depende 
freqüentemente da concentração de nitrogênio, principalmente por causa do papel 
central do N associado à quantidade rubisCO e outros constituintes importantes da folha 
(Field & Mooney,  1986). Essa relação é também importante porque a variação de 
Amax entre as espécies é mais relacionada à bioquímica da planta do que à 
disponibilidade de CO2 (Field &  Mooney, 1986).  Portanto, como dito anteriormente, 
essa relação permite o conhecimento do funcionamento da folha assim como a predição 
do balanço do carbono através de uma abordagem química, que poderia ser mais viável 
em áreas maiores (Reich et al., 1998).   
Houve uma correlação significativa entre Amax e concentração do nitrogênio 





















































Figura 9. Correlação entre Amax e concentração de nitrogênio entre 
fisionomias e estações. Correlações significantes com ∝=0,05. Para 
abreviações veja figura 6. 
 
 O suprimento de fósforo inorgânico regula o ciclo de Calvin e o 
transporte de fotoassimilados. Nesse estudo, não houve correlação significativa entre 
Amax e concentração de fósforo.  Tuohy et al., 1991 também não encontraram a 
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correlação entre o índice de fósforo da folha e taxas de absorção de CO2 para árvores 
tropicais. 
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Figura 10. Correlação entre concentração de nitrogênio e AFE entre 
fisionomias e estações. Correlações significantes com ∝=0,05. Para 




























 Mata de galeria
Estação seca
 Cerrado













































Figura 11. Correlação entre concentração de fósforo e AFE entre 
fisionomias e estações. Correlações significantes com ∝=0,05. 






De maneira geral observa-se que o grupo funcional de cerrado s.s. apresenta uma 
maior capacidade fotossintética em termos de área comparada ao grupo de mata de 
galeria. Tal grupo também apresenta uma maior eficiência do uso de água, como 
esperado, uma vez que o cerrado s.s. está exposto a condições mais adversas em termos 
de água comparado às espécies de mata de galeria. Como esperado pelas condições de 
luz e crescimento, as espécies de mata de galeria apresentam uma maior área foliar 
específica comparada às espécies de cerrado s.s. Apresentam, conseqüentemente, maior 
capacidade fotossintética em termos de massa. Pôde-se observar com os parâmetros 
analisados nesse estudo que há a distinção dos dois grupos funcionais, que apresentam 
respostas fotossintéticas diferentes, e que essas diferenças tendem a se manter na 
estação chuvosa onde as diferenças ambientais são menos marcantes.  
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CONTEÚDO E CONCENTRAÇÃO DE CARBOIDRATOS EM 
FOLHAS DE PARES ARBÓREOS CONGENÉRICOS DO 




A fotossíntese responde, de forma geral, às exigências dos drenos para o carbono 
assimilado (Jang & Sheen, 1994; Flore & Layne, 1999). Os genes da fotossíntese são 
reprimidos pelo acúmulo de carboidratos e tal conseqüência pode representar um 
mecanismo global para a regulação da taxa fotossintética (Jang & Sheen, 1994).  
Embora os dados experimentais mostrem que elevadas concentrações de carboidratos 
correlacionam-se à regulação da fotossíntese, tal fato não ocorre sempre (Bowes, 1991; 
Longmann, 1991;  Stitt, 1991;  Gifford, 1992).  Assim, a resposta e a utilização dos 
carboidratos dependem do genótipo (Woodrow, 1994) e do ambiente (Tyree & 
Alexander, 1993).   
Os carboidratos não-estruturais (CNE) incluem todos os carboidratos que 
existem no conteúdo celular, como oligossacarídeos, amido e frutanos, e não pertencem 
à estrutura do corpo da planta, como a estrutura da parede celular. A concentração de 
carboidratos não-estruturais foliares aumenta com aumento da disponibilidade da luz, 
refletindo a produção fotossintética diária aumentada (Niinemets, 1998).   
As reservas arbóreas de carbono exibem também tendências sazonais (Kramer & 
Kozlowski, 1979).  As variações sazonais dos CNE podem ser induzidas por mudanças 
sazonais da temperatura ou de regimes da água.  CNE diminuem com o aumento da 
temperatura (Baker et al., 1989).  Em um clima sazonal tropical, videiras mostraram um 
aumento dos CNE nos ramos com o aumento da seca (Mooney et al., 1992).  Ramos de 
árvores jovens de cinco espécies agro-florestais na Nigéria mostraram um máximo de 
CNE na estação seca e um mínimo da estação chuvosa (Latt et al,. 2001). Não está claro 
se os drenos de carbono ou as fontes do carbono são mais limitados durante os períodos 
de seca.   
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Amido e sacarose são os principais produtos fotossintéticos em plantas 
superiores. A sacarose é translocada para satisfazer as necessidades de crescimento, 
enquanto o amido é armazenado nos cloroplastos como uma reserva de carboidratos 
(Hamond & Burton, 1983; Hewitt et al, 1985).  O sorbitol participa do transporte de 
fotoassimilados a todos os órgãos e pode ser encontrado em alguns casos na mesma 
concentração que a sacarose (Loescher, 1987).  A maioria das espécies acumula amido 
sob a luz para manter uma taxa de crescimento eficiente nos períodos de escuro (Hewitt 
et al., 1985).  
Outros carboidratos solúveis podem também desempenhar um papel importante 
em situações estressantes, como ocorre com o transporte dos inositóis e de derivados 
metilados do inositol como substâncias de balanço osmótico. Verbascose, pinitol, ou 
quercitol são os principais exemplos dos carboidratos solúveis que neutralizam o 
estresse osmótico nas plantas (Bohnert et al., 1995;  Rontein et al., 2002). Também os 
oligossacarídeos da família da rafinose (RFOs) são um grupo de carboidratos solúveis 
do galactosil-sacarose, que desempenha um número de papéis no desenvolvimento da 
planta.  O acúmulo de RFOs é freqüentemente associada com as condições ambientais 
estressantes, including o frio, o calor ou a desidratação (Santarius, 1973;  Hinesley et 
al., 1992).  
O Cerrado é um bioma predominante no Brasil central e apresenta uma 
vegetação savânica, enquanto que as sempre-verdes matas de galeria são encontradas ao 
longo de seus rios.  É o segundo maior bioma brasileiro, após a Amazônia, e um dos 
“hotspots” de biodiversidade do mundo (Myers et al. 2000; Silva & Bates 2002).  O 
clima da região do Cerrado é sazonal e caracterizado por um inverno seco e por um 
verão chuvoso.   
As plantas de formações savânicas são expostas a intensidades luminosas 
elevadas, a altas temperaturas e a uma umidade relativa baixa durante diversos meses do 
ano (Franco & Lüttge, 2002).  Os solos do cerrado s.s. são oxisolos profundos, bem 
drenados, ácidos, com saturação elevada de alumínio e baixa disponibilidade de 
nutrientes, como nitrogênio e fósforo (Goodland & Ferri, 1979; Haridasan, 1982). 
Apesar das condições adversas ao crescimento e à produtividade, as comunidades do 
cerrado s.s. têm uma estrutura muito complexa, com diversas espécies arbóreas 
endêmicas (Ratter et. al., 1996;  Felfili et al., 1998), que diferem na estrutura e 
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capacidade fotossintética da folha (Prado & Moraes, 1997).  As árvores do cerrado 
apresentam características escleromórficas notáveis (Paviani, 1978), que geralmente não 
existem nas árvores de mata da galeria.  
A fronteira cerrado-mata é marcada por uma descontinuidade da densidade de 
árvores e composição de espécies (Felfili & Silva-Júnior, 1992).  Isto poderia ser 
explicado, por exemplo, pelas diferenças nutritivas do solo (Ribeiro, 1993) assim como 
pelas mudanças na disponibilidade de água do solo (Felfili, 1993;  Joly, 1996).  Por 
outro lado, por causa da descontinuidade da distribuição das espécies, deve-se 
considerar que a fronteira cerrado-mata não é determinada somente pelo ambiente, mas 
também deve se levar em conta que a própria composição de espécies determina se um 
determinado local é um cerrado ou uma mata de galeria.  Isso significa que diferenças 
ecológicas e fisiológicas determinarão também a distribuição destes grupos de espécies. 
Poucas espécies ocorrem regularmente tanto no cerrado s.s. quanto na mata de galeria 
(Felfili & Silva-Júnior, 1992).  Conseqüentemente, para se compreender a dinâmica do 
ecótono cerrado-mata de galeria, torna-se necessária uma compreensão das diferenças 
ecológicas entre os grupos funcionais do cerrado e da mata de galeria. Os grupos 
funcionais são definidos quando conjuntos de espécies que têm funções similares ou 
Comparações pareadas entre dois grupos de espécies removem a variância entre os 
gêneros (Westoby et al., 1998). O uso de pares congenéricos de espécies é uma 
aproximação poderosa a este tipo de estudo, porque permite a independência 
filogenética, que é essencial para estudos comparativos (Felsenstein, 1985; Knight & 
Ackerly, 2002), e melhora o poder da estatística de comparação entre os grupos e têm 
um erro tipo I apropriado, no caso de uma grande variação entre os gêneros (Garnier, 
1992; Ackerly, 2000). 
Uma disponibilidade mais elevada da água conduz a um metabolismo maior de 
açúcares insolúveis, e, portanto, espera-se que a concentração do amido seja mais 
elevada nas espécies de mata e que níveis mais elevados estejam presentes na estação 
chuvosa.  Por outro lado, por causa das condições de estresse hídrico no ambiente do 
cerrado, espera-se que árvores do cerrado apresentem carboidratos que agem como 
osmorreguladores, ao contrário das espécies de mata, que têm mais acesso aos recursos 
de água.  Espera-se que a quantidade de açúcares solúveis seja diferente entre grupos 
funcionais, pois a mesma está relacionada diretamente à capacidade fotossintética. 
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Espera-se que a capacidade fotossintética seja mais elevada nas espécies de mata em 
termos de massa, o que conduz a um acúmulo mais elevado de carboidratos nesse grupo 
funcional.   
O objetivo deste estudo é investigar se as diferentes estratégias de 
armazenamento de carboidratos estão relacionadas mais aos fatores filogenéticos ou aos 
grupos funcionais (cerrado s.s. ou mata) e para detectar como o déficit sazonal da água 
influencia a dinâmica dos carboidratos nos grupos analisados 
 
4.2 Material e métodos 
 
4.2.1 Área de estudo 
Este estudo foi executado dentro da região de Cerrado que fica situada no 
Centro-Oeste do Brasil. As amostras de folhas foram coletadas em duas fisionomias, 
cerrado s.s. e na mata de galeria da FAL (Fazenda Água Limpa - UnB), uma fazenda 
experimental da Universidade de Brasília, e na Reserva Ecológica do IBGE (Instituto 
Brasileiro de Geografia e Estatística) perto de Brasília no Distrito Federal, Brasil. As 
plantas estavam situadas em dois diferentes cerrados s.s. e em duas matas de galeria 
distintas.  A precipitação anual média na estação meteorológica do IBGE foi de 1198,4 
milímetros para 2002-2004, com uma estação seca distinta de maio a setembro e a uma 
temperatura anual média de 22,2ºC. 
 
4.2.2 Espécies analisadas 
Oito pares de espécies do cerrado - mata de galeria foram escolhidas, de acordo 
com a disponibilidade no local do estudo, cada par do mesmo gênero, com exceção de 
um par na mesma família (Tabela 1).  Do par, uma espécie é uma espécie de cerrado s.s. 
(em um ambiente de cerrado s.s.) e a outra uma espécie de mata (em um ambiente de 
mata). Todos os gêneros pertencem a famílias diferentes. Para facilitar a exposição dos 
dados, a espécie Psidium myrsinoides será mostrada como a espécie de cerrado do 
gênero Myrcia, uma vez que especificamente nesse par foram usadas espécies de 
gêneros diferentes, mas pertencentes à mesma família. Cinco folhas maduras por árvore 
foram coletadas no período da manhã, por volta das nove horas, de partes do dossel 
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expostas à luz, de três a cinco árvores por espécies, de acordo com sua disponibilidade 
no campo.   
 
Tabela 1. Espécies usadas nesse estudo e famílias botânicas respectivas.   
 
 
Cerrado sensu stricto Mata de galeria Família botânica
Leguminosae
Caesalpinoideae
Byrsonima crassa  Niedenzu Byrsonima laxiflora Griseb. Malpighiaceae 
Guapira noxia (Netto) Lundell Guapira opposita (Vell.) Reitz Nyctaginaceae
Piptocarpha rotundifolia Baker Piptocarpha macropoda Baker Compositae 
Vochysia thyrsoidea Vochysia tucanorum Mart. Vochysiaceae 
Psidium myrsinoides  Berg Myrcia tomentosa DC. Myrtaceae 
Araliaceae
Hymenaea stigonocarpa  Mart. ex 
Hayne
Hymenaea courbaril L.
Myrsine guianensis  (Aubl.) Kuntze Myrsine ferruginea  Spreng Myrsinaceae 
Schefflera macrocarpa  Seem. Schefflera morototoni  Decne. & 
Planch.
4.2.3 Métodos bioquímicos de identificação de açúcares 
Folhas maduras foram coletadas e mortas imediatamente em um forno de 
microondas (Marur & Sodek, 1995; Popp et al., 1996), secas a 70°C por 72 horas e 
pulverizadas em um moinho de bolas. A extração dos carboidratos solúveis foi realizada 
com aproximadamente 20 mg do pó fino e de uma mistura de metanol: clorofórmio: 
água (12: 5: 3 v/v/v), contendo 200 µg fenil β-D-glicopiranosídeo como um padrão 
interno, a uma temperatura de 60 °C por 30 minutos.  Para a separação da fase, um 
volume da água foi adicionado e as amostras centrifugadas a 20.000 g por 10 minutos.  
As alíquotas da fase aquosa foram evaporadas a vácuo e os carboidratos foram 
convertidos em derivados de trimetilsilil. Os carboidratos solúveis foram separados e 
medidos por cromatografia de gás, como descritos por Peterbauer et al. (1998). 
Para a determinação de amido, aproximadamente 20 mg de pó fino foi lavado 
com etanol para remover os açúcares solúveis, e digerido então a glicose por uma α-
amilase e uma amiloglucosidase (digestão enzimática).  Isto foi seguido pela análise da 





4.2.4 Análise estatística 
Os resultados foram analisados com SAS Inc., executando-se uma ANOVA 
fatorial, com gênero como um fator aleatório e tipo funcional ou estação como um fator 
fixo. Para comparações entre os tipos da planta, isto é equivalente a um pareamento das 
espécies dentro do gênero em um teste t (Sokal & Rohlf, 1995; Hoffmann et al., 2005). 
Para garantir as premissas da ANOVA, os dados de amido precisaram ser transformados 
com raiz quadrada. 
 
4.3 Resultados e discussão 
Entre grupos funcionais (cerrado s.s. vs. mata de galeria), a concentração de 
carboidratos não estruturais totais (CNE) não teve diferença significativa, à exceção do 
gênero Vochysia que apresentou uma concentração mais elevada para a espécie de mata. 
Entre as estações, para níveis de CNE, o gênero Vochysia juntamente com a espécie de 
cerrado s.s. do par de Myrcia apresentaram diferenças, com valores mais elevados para 








































































































Figura 1. Comparação da concentração de açúcares.  
Nível de significância:  * < 0.05;  **< 0.01;  ***< 
0.001, na=não analisado.   
 
 
Os carboidratos não estruturais (CNE) podem mostrar muito da fisiologia da 
folha, assim como predizer seu funcionamento. O amido, a glicose e a sacarose, entre 
outros, constituem a fração de CNE. As reservas arbóreas de carbono exibem tendências 
sazonais (Kramer & Kozlowski, 1979).  As variações sazonais de CNE podem ser 
devido a mudanças ambientais, como os regimes da água. Em videiras foi evidenciado 
que a concentração de CNE aumentaram nos ramos com o desenvolvimento da seca 
sazonal em um clima tropical sazonal (Mooney et al. 1992).  O mesmo aconteceu à 
espécie de Psychotria (Tissue & Wright, 1995).  Na Nigéria, árvores de agro-matas 
mostraram o máximo CNE nos ramos na estação seca (Latt et al., 2001). Tal aumento é 
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esperado porque as plantas necessitam sobreviverem a períodos estressantes (Sampson 
et al. 2001).  O estresse de baixa intensidade luminosa pode também causar esse padrão.  
No trabalho apresentado aqui, não era evidente esta tendência, à exceção dos genera de 
Vochysia, onde a água e a luz foram os fatores que causaram as diferenças entre o 
bioma e as estações.   
Neste estudo, em relação aos pares do cerrado s.s.-mata, detectou-se que a 
concentração do amido em folhas dentro de ambos os grupos funcionais apresentou o 
mesmo padrão em ambas as estações.  Entre as estações, com poucas exceções, a 
concentração do amido foi mais elevada na estação chuvosa do que na estação seca 
(Figura 2).  Durante a estação seca, devido à menor disponibilidade de água comparada 
à estação chuvosa, esperar-se-ia uma queda na síntese e um aumento na degradação do 
amido em açúcares solúveis, por causa da redução nas taxas fotossintéticas (Chaves, 
1991).  Isto é observado geralmente nas plantas submetidas ao estresse de seca (Chaves, 
1991).  Würth et al. (1998) encontraram um aumento no conteúdo de amido ao 








































































































Figura 2. Comparação da concentração de amido entre fisionomias 
e estações. Nível de significância determinado pelo teste t: *<0,05; 
**<0,01; ***<0,001. na=não analisado 
 
 
Embora as diferenças entre grupos funcionais tenham sido significativas 
somente para três pares na estação chuvosa e para dois pares na estação seca, pode ser 
observada uma concentração mais elevada de amido nas espécies de mata do que nas 
espécies de cerrado s.s.. Em termos de números, comparados aos dados de Chaves Filho 
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& Stacciarini-Seraphin (2001), que trabalharam com uma outra espécie do cerrado s.s., 
Solanum lycocarpum, a concentração do amido encontrada para as 16 espécies 
analisadas é em torno de duas vezes mais elevada.  
Os açúcares solúveis totais tiveram uma concentração mais elevada no período 
seco, que é o oposto do encontrado para a concentração de amido.  A sacarose é 
translocada para auxiliar no crescimento e o amido é armazenado como uma reserva a 
ser usada quando a fotossíntese não esteja acontecendo, ou quando a translocação é 
baixa (Hamond & Burton, 1983; Hewitt et al, 1985).  As plantas lenhosas armazenam o 
carbono nos períodos em que a produção de fotoassimilados excede a demanda de 
crescimento.  Isso é essencial às plantas que crescem nas regiões com variação sazonal.  
Os produtos armazenados serão usados, então, durante sua estação de crescimento 
(Dickson, 1991).  O acúmulo de carboidratos em folhas é crítico, porque mantêm as 
partes heterotróficas da planta.  
Sacarose foi mais abundante na estação seca comparada à estação chuvosa 
(Figura 3).  A sacarose pode ser relacionada a uma osmoproteção de maneira que a 
manutenção da água dentro das células seria mais elevada, quanto mais elevada for a 
concentração de solutos do protoplasma.  Uma das estratégias empregadas por plantas 
para sobreviver ao estresse da seca inclui a síntese dos compostos protetores, que podem 
agir estabilizando as membranas e as proteínas ou mediando o ajuste osmótico (Bohnert 
et al., 1995; Hare et al., 1998;  Hoekstra et al., 2001).  São incluídos entre estes 
compostos protetores a glicose, a sacarose, a rafinose, o mio-inositol e os frutanos.  
Marur (1999) relatou que para algumas variedades do algodão submetidos à seca, houve 
um ajuste osmótico em conseqüência do acúmulo do soluto no simplasto, com um 
aumento nos carboidratos redutores. Chaves Filho & Stacciarini-Seraphin (2001) 
encontraram em Solanum lycocarpum um acúmulo de solutos que tornaram mais 
negativo o potencial osmótico como uma resposta ao estresse da seca.  Entre o cerrado 
s.s. e a mata da galeria, as espécies de mata mostraram quantidades mais elevadas de 
























































































Figura 3. Comparação da concentração de sacarose 
entre fisionomias e estações. Nível de significância 
determinado pelo teste t: *<0,05; **<0,01; 
***<0,001. na=não analisado 
 
A concentração de glicose não mostra diferenças óbvias entre as fisionomias, 
mas as concentrações são mais elevadas na estação seca (Figura 4).  A frutose teve 
maior concentração nas espécies do cerrado s.s. e também para a estação seca (Figura 
5).  Destaca-se aqui também o papel osmótico da frutose em resposta a baixa 








































































































Figura 4. Comparação da concentração de glicose entre fisionomias e 
estações. Nível de significância determinado pelo teste t: *<0,05; 
**<0,01; ***<0,001. na=não analisado 
 
  Amido e sacarose são os principais produtos da fotossíntese em plantas 
superiores, mas muitas espécies não usam o amido e a sacarose como a fonte primária 
de carbono, mas os sacarosiloligossacarídeos altamente solúveis, como frutanos, 
oligossacarídeos da família da rafinose ou polióis, como o manitol e o sorbitol (Büchi et 
al., 1998).   
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A concentração do sorbitol foi baixa comparada à sacarose (aproximadamente 













































































Figura 5. Comparação da concentração de sorbitol entre 
fisionomias e estações. Nível de significância determinado pelo 
teste t: *<0,05; **<0,01; ***<0,001. na=não analisado 
 
Para a espécie de mata do gênero Guapira a concentração de sorbitol foi mais 
alta na estação chuvosa.  Entre os grupos funcionais não houve diferença da 
concentração do sorbitol.  O sorbitol é transportado a todos os órgãos e pode ser 
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encontrado em alguns casos na mesma concentração que a sacarose (Loescher, 1987).  
Aqui, a sacarose é o principal açúcar transportado.  
 Rafinose mostrou pouca diferença entre grupos funcionais, mas teve 
concentração maior no cerrado s.s. no par do gênero Schefflera.  A concentração foi 
predominantemente maior na estação seca somente em espécies do cerrado s.s. (Figura 
6).  Os oligossacarídeos da família da rafinose (RFOs) exercem funções múltiplas nas 
plantas, como carboidratos de transporte no floema (Ayre et al., 2003), em reservas e 
como crioprotetores (Sprenger e Keller, 2000;  Pennycooke et al., 2003).  A rafinose 





























































































Figura 6. Comparação da concentração de rafinose entre 
fisionomias e estações. Nível de significância 





 Myo-inositol é encontrado em muitos tecidos de plantas superiores (Loewus et. 
al., 1990).  Podem agir como osmoprotetores e como substratos para os precursors de 
paredes celulares (Bohnert et. al., 1995).  Além disso, os resultados aqui apresentados 
mostram quantidades mais elevadas de myo-inositol na estação chuvosa comparada à 
estação seca (Figura 7).  As concentrações normais nas plantas são de aproximadamente 
2 a 5% dos carboidratos solúveis principais (Bieleski, Clark e Klages, 1997).  Os 
resultados encontrados aqui mostram uma concentração de aproximadamente 10% dos 
carboidratos solúveis principais, que podem indicar um acúmulo grande desse açúcar.  
Para as fisionomias, não houve diferenças claras entre o cerrado s.s. e a mata da galeria 
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Figura 7. Comparação da concentração de mio-inositol entre fisionomias 
e estações. Nível de significância determinado pelo teste t: *<0,05; 




As quantidades de quebraquitol encontradas representaram aproximadamente 
25% dos valores de quebraquitol encontrados por Hoch et al. (2003) e as diferenças 
entre os grupos funcionais e as estações não foram significativas (dados não 
apresentados).  
Pinitol foi encontrado somente em dois dos oito generos analisados (Guapira e 
Hymenaea). Isso pode significar uma opção evolutiva, uma vez que para esses gêneros 
as concentrações de mio-inositol são as menores comparadas aos outros gêneros. As 
concentrações mais elevadas ocorreram na estação seca (Figura 8).  O mecanismo real 
para o pinitol como um osmoprotetor não está ainda bem estabelecido.  É possível que o 
pinitol seja o principal osmoprotetor nos cloroplastos e a proline no citoplasma (Ford 
1984; Paul & Cockburn 1989).  Ford (1984) mostrou o acúmulo de solutos nas plantas 
de leguminosas sujeitas ao estresse de seca, no qual houve um aumento da concentração 





















































Figura 8. Comparação da concentração de pinitol 
entre fisionomias e estações. Nível de 
significância determinado pelo teste t: *<0,05; 




Exceto para sacarose e amido, os açúcares foram mais concentrados nas espécies 
de cerrado s.s. comparada às espécies de mata.  Também, os açúcares solúveis foram 
concentrados mais durante a estação seca.  De acordo com Kramer (1995), a seca exerce 
uma influência importante na concentração de carboidratos em diversas espécies. O 
amido é então degradado e reduzido a açúcares solúveis. A vegetação nativa do cerrado 
s.s. é não decídua na sua maioria, mas mesmo no alto da estação seca, ela não sofre 
dessecamento (Ferri, 1980).  Além disso, Alvim (1996) postulou que essas plantas são 
fisiologicamente adaptadas à seca sazonal.  Franco (2000) mostrou respostas de plantas 
lenhosas a condições ambientais com mecanismos morfológicos e fisiológicos. Uma 
destas respostas pode estar relacionada ao conteúdo e concentração de açúcares, que 
podem oferecer diversas maneiras da proteção (osmoprotetores, reservas para condições 
adversas) para lidar com os estresses da estação seca.  
As diferenças entre os grupos funcionais e as estações no que concerne aos 
açúcares não estruturais foram observadas em termos dos componentes e não nos 
termos de valores totais.  Amido e sacarose apresentaram valores mais elevados nas 
espécies de mata comparadas às espécies de cerrado s.s.. Este resultado pode ser 
relacionado a uma disponibilidade mais elevada de água e a uma maior capacidade 
fotossintética desse grupo funcional em termos de massa. Entre estações, como 
esperado, os açúcares solúveis tiveram uma concentração mais elevada na estação seca 
enquanto que o amido foi mais concentrado durante a estação chuvosa.  Houve, 
também, a presença de diversos outros açúcares, especialmente nas espécies do cerrado 
s.s. durante a estação seca. O papel desses açúcares é associado claramente com a 
osmoproteção, uma vez que durante a estação seca as espécies do cerrado s.s. têm 
menos disponibilidade da água do que as espécies de mata.  
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Em termos de anatomia foliar existe uma clara separação entre os grupos 
funcionais de cerrado s.s. e mata de galeria. Existe uma clara tendência a espessuras 
maiores para os diferentes tecidos foliares nas espécies de cerrado s.s. comparadas às 
espécies de mata de galeria. As espessuras da cutícula, epiderme e mesofilo foram, em 
geral, maiores para as espécies do cerrado s.s. Tais dados são confirmados pelas 
medidas de área foliar específica, que foram maiores nas espécies de mata de galeria.  
Espécies crescidas em seus ambientes naturais (cerrado s.s. e mata de galeria) e 
também crescidas lado a lado em uma área de cerrado s.s. apresentaram padrões 
semelhantes quanto aos parâmetros analisados (espessura foliar, epidérmica e cuticular). 
De maneira geral observa-se que o grupo funcional de cerrado s.s. apresenta uma 
maior capacidade fotossintética em termos de área (Am) comparada ao grupo de mata 
de galeria, o que também está de acordo com as observações anatômicas e os maiores 
valores de clorofila e nitrogênio por unidade de área. Os padrões da atividade da 
rubisCO foram similares aos obtidos para a assimilação de carbono, embora as duas 
variáveis não sejam significativamente correlacionadas. Entretanto, não houve um 
padrão claro na condutância estomática entre os grupos funcionais na estação chuvosa, 
na qual pode-se observar condutâncias estomáticas maiores na espécie de mata ou na 
espécie de cerrado s.s. dentro de cada par. 
Os dados de transpiração mostram seis dos oito pares de espécies apresentaram 
taxas maiores de transpiração para espécies de cerrado, consistente com os maiores 
valores médios da área transversal do metaxilema para este grupo funcional, que sugere 
uma maior capacidade e facilidade de transporte de água.  
Foi observado um efeito da sazonalidade tanto para as espécies de cerrado s.s. 
quanto para as de mata de galeria, onde a capacidade fotossintética é maior na estação 
chuvosa comparada à estação seca. Entre as estações, os dados de atividade da rubisco 
não corresponderam aos dados de capacidade fotossintética uma vez que, 
predominantemente, os valores foram maiores na estação seca.  
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As diferenças entre os grupos funcionais e as estações no que concerne aos 
açúcares não estruturais foram observadas em termos dos componentes e não nos 
termos de valores totais, sendo que para as espécies de cerrado as concentrações de 
açúcares que poderiam agir como osmoprotetores foram maiores em relação às espécies 
de mata. Pinitol é um exemplo desse tipo de açúcar e foi encontrado em grandes 
quantidades em dois dos oito gêneros estudados. Para todas as espécies, sacarose e 
amido foram os açúcares encontrados em maior concentração. 
Os valores de δC13 foram predominantemente mais negativos nas espécies de 
mata quando comparado às espécies de cerrado s.s. Isto sugeriria uma eficiência mais 
elevada do uso da água (EUA) das espécies do cerrado s.s.  
Com relação aos valores de Amax entre estações, a estação chuvosa mostrou, 
para 10 das 14 espécies medidas nas duas épocas, valores significativamente mais 
elevados do que a estação seca. De fato, a condutância estomática foi mais baixa em 
todas as espécies na estação seca comparada à estação chuvosa.   
Entre as espécies analisadas observa-se que em termos anatômicos existe a 
formação clara de grupos funcionais de cerrado s.s. e mata de galeria. Para os níveis 
bioquímico e fisiológico tal tendência é também observada, embora os padrões não 
estejam tão claros quanto no nível anatômico. 
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